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摘要 : 表 型 可 塑性 已 成 为 生态 进化 发 育 生物 学 的 核心 概念 ,很 大 程度 上 由 于 植物 可 塑性 研究 的 主要 贡献 ;但 人 们 仍 远 未 完全 了 
解 表 型 可 塑性 的 原因 和 结果 。 从 整体 角度 理 出 表 型 可 塑性 研究 发 展 的 基本 脉络 ,介绍 研究 内 容 & 途 径 和 简 史 ,聚焦 于 儿 个 主要 
方面 的 研究 进展 及 发 展 方向 。 现 代 可 塑性 研究 的 兴盛 始 于 关于 可 塑性 的 进化 学 重要 性 的 一 篇 综述 ,从 现象 的 描述 .对 其 遗传 基 
础 和 可 塑性 本 身 进化 的 讨论 ,发 展 到 探索 其 缘 后 的 发 育 机 制 .植物 生 长 与 适应 策略 .生态 学 影响 千 。 未 来 可 塑性 研究 应 在 重新 
理解 和 评价 表 型 可 塑性 及 其 适应 性 的 基础 上 ,更 关注 自然 条 件 下 环境 因子 和 可 塑 响应 的 复杂 性 。 表 型 可 塑性 的 生态 -进化 学 意 
义 仍 将 是 未 来 研究 的 重点 。 

关键 词 :环境 的 复杂 性 ;构件 特征 ;可 塑性 的 进化 ;适应 性 可 塑 ;成 本 与 限制 ;发 育 的 可 塑 
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基因 型 变异 和 表 型 变异 ,都 被 认为 是 进化 学 变化 的 来 源 。 表 型 可 塑性 ,是 表 型 变异 的 重要 来 源 之 一 。 尽 
管 最 初 被 认为 是 对 基因 型 准确 表达 的 干扰 , 随 着 几 篇 开创 性 综述 的 发 表 "* , 表 型 可 塑性 的 重要 性 开始 广 受 
关注 。 植 物 可 以 典型 地 反映 环境 条 件 对 表 型 的 影响 ,以 植物 为 对 象 的 研究 成 为 对 可 塑性 知识 的 主要 贡献 。 从 
现象 描述 ,到 对 可 塑性 的 进化 及 其 进化 -生态 学 意义 的 探讨 ,植物 表 型 可 塑性 研究 不 仅 涉 及 研究 对 象 的 不 同 层 
面 和 水 平 包含 各 种 非 生物 与 生物 环境 因子 ,还 与 物种 的 生长 与 适应 策略 等 理论 相 联系 ,使 可 塑性 的 概念 渗入 
越 来 越 多 的 研究 领域 ,成 为 新 兴 的 生态 -进化 -发 育 生物 学 的 核心 内 容 '| 。 

尽管 如 此 ,人 们 仍 远 未 完全 理解 表 型 可 塑性 的 原因 和 结果 '”。 这 从 很 大 程度 上 缘 于 可 塑性 研究 在 最 基 
本 问题 (如 可 塑性 的 量化 .适应 性 等 “” ) 上 缺少 一 致 性 ,需要 一 篇 宏观 视角 的 综述 性 文章 对 可 塑性 的 研究 内 
容 \ 进 展 ,以 及 研究 中 存在 的 主要 问题 进行 系统 的 论述 ,以 促进 未 来 研究 向 更 有 利 的 方向 发 展 sa 然而 ,目前 很 
多 文章 集中 于 与 可 塑性 相关 的 某 个 或 某 些 研 究 领 域 的 进展 ,缺少 从 整体 角度 介绍 可 塑性 研究 情况 的 综述 。 基 
于 以 上 考虑 ,本 文 避免 7 大量 具体 研究 实例 的 陈列 ,试图 理 出 一 条 可 塑性 研究 发 展 的 脉络 ,介绍 研究 内 容 \、 途 
径 和 简 史 的 同时 ,阐述 可 塑性 的 机 制 . 适 应 性 .进化 及 进化 -生态 学 意义 等 主要 方面 的 研究 进展 及 发 展 趋势 , 布 
望 有 利于 对 表 型 可 塑性 及 相关 问题 的 深入 理解 和 探索 ,推动 植物 可 塑性 研究 在 国内 的 发 展 。 


1 表 型 可 塑性 研究 


1.1 研究 内 容 

表 型 可 塑性 , 指 一 个 基因 型 在 不 同 环境 下 产生 不 同 表 型 的 现象 或 能 力 ”…" ,也 被 定义 为 一 个 基因 型 在 环 
境 作 用 下 能 表达 的 表 型 范围 "1 ,或 有 机 体 在 响应 环境 过 程 申 殉 变 天 型 的 能 力 '。 表 型 可 塑性 可 按 不 同方 式 
分 类 ,比如 基于 目标 特征 的 特性 (如 形态 学 ,生理 学 ,行为 等 站 发 育 系统 所 解读 的 环境 信号 的 特性 ( 如 食物 ,种 
群 密度 ,稳定 和 光 周 期 等 ) ,在 生态 学 背景 中 有 机 体 的 表现 (躲避 捕食 者 /防御 ,扩散 和 资源 获取 ) 等 ;还 可 依据 
表 型 是 可 道 [5 还 是 不 可 逆 呈 1] ,对 环境 信号 有 敏感 性 的 时 期 在 发 育 早 期 外 还 是 晚期 51, 是 由 个 体 大 小 或 生长 
速率 不 同 造成 的 表 观 可 塑 还 是 异 速 关 系 变化 的 真正 的 可 塑 !%1 。 当 然 ,任何 分 类 方式 都 不 可 能 穷 举 涉及 可 塑 
性 的 生物 过 程 多 样 性 的 所 有 现象 ,不同 分 类 加 的 可 塑性 也 并 非 严格 地 相互 独立 :1 。 

可 塑性 的 表达 方式 有 很 多 ,最 基本 的 计 种 是 计算 不 同 环境 下 特征 平均 值 差异 ,很 多 目前 常用 的 公式 衍生 
于 此 。 此 外 ,还 可 直接 用 方差 分 析 人 ANOVAXANCOVA) 得 出 的 环境 因子 导致 的 特征 变异 程度 评价 可 塑性 [5 。 
Valladares 等 总 结 了 量化 可 塑性 常用 的 17 种 方法 ,并 提出 了 相对 距离 可 塑性 指标 和 环境 标准 化 可 塑性 指标 ， 
认为 其 既 与 其 他 指标 有 较 强 的 相关 度 , 又 在 比较 不 同 物种 时 有 较 高 的 敏感 性 ' (HE 1)。 

1.2 研究 途径 

可 塑性 的 研究 对 象 是 有 机 体 个 体 ,因此 离 不 开具 体 特征 ,包括 整体 和 构件 水 平 的 性 状 或 特征 。 环 境 诱 导 
的 表 型 变化 ( 表 型 可 塑 ) 常 常 是 在 构件 ( 指 植物 个 体重 复 的 经常 有 半 自 主 性 的 结构 和 功能 的 子 单元 ) 水 平 上 
发 生 的 ,植物 整 货 的 可 塑性 是 环境 诱导 的 所 有 构件 的 局 部 响应 加 上 构件 之 间 沟 通 和 行为 整合 带 来 的 相互 作用 
效应 的 总 各 。 在 同样 的 环境 变异 的 影响 下 ,不 同 构件 特征 的 局 部 响应 可 能 有 很 大 差异 。 因 此 可 塑性 研究 
是 以 特征 为 具体 目标 ,从 形态 、 生 理 特征 和 生物 量 特征 的 描述 到 大 量 功 能 特征 结构 特征 、 生 活 史 特征 等 的 
评价 。 

星期 可 塑性 研究 主要 在 室内 或 野外 条 件 下 ,研究 植物 对 单一 环境 因子 或 者 两 个 以 上 环境 因子 交互 作用 的 
响应 ”| 。 诱 导 可 塑 响应 的 非 生物 环境 因素 包括 光照 .温度 .土壤 营养 和 水 分 等 ;生物 环境 因素 包括 密度 或 
竞争 DORE .根瘤 菌 及 微生物 等 。 自 然 条 件 下 ,物种 生境 各 种 环境 因子 的 变化 对 物种 的 影响 是 复杂 的 : 环 
境 因 子 本 身 有 高 度 的 时 间 空间 蜡 质 性 ; 某 一 环境 因子 信号 对 有 机 体 的 影响 还 依赖 于 其 可 预测 性 ,可 靠 性 及 有 
机 体 的 响应 时 间 等 ,这 些 也 是 限制 可 塑性 发 展 的 因素 。 研 究 环境 背景 复杂 性 的 重要 意义 早已 被 反复 强 
调 , 这 一 点 也 是 可 塑性 研究 要 解决 的 主要 问题 之 一 。 
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表 1 表 型 可 塑性 的 量化 指标 
Table 1 Quantitative Estimators of phenotypic plasticity 
可 塑性 指标 计算 方法 复合 性 参考 文献 


Index of plasticity Calculation Complexity References 


标准 差 / 平 均值 (对 于 每 个 基因 型 的 全 部 数 


总 变异 系数 Coefficient of variation-total ( CV, ) 据 系列 ) ( * ) 简单 丰富 
响应 范围 的 斜率 Slope of norm of reaction 因 变 量 与 环境 的 回归 斜率 中 等 [20] 
可 塑 响应 的 斜率 Scope of plastic response ( D) 高 水 平 与 低 水 平 资源 下 的 平均 值 的 差 值 简单 [21] 
高 水 平 资源 平 共 E 平 资 源 平 共 0 
响应 系数 Response Coefficient (RC) “u 原平 均值 与 低 水 平 资源 平均 值 的 简单 [22] 
环境 平均 值 的 变异 系数 Coefficient of variation over the 平均 值 的 标准 差 /平均 值 的 均值 简单 123-24] 
environments, based on means (CV,,) can 
环境 中 值 的 变异 系数 poe eee of variation over the 中 值 的 标准 差 /中 值 的 均值 简单 [19] 
environments, based on medians ( CV,,y) 
平均 值 的 标准 差 /以 生物 量 为 共 变量 而 
总 可 塑性 Grand plasticity (PP,) 后 A 为 而 调整 简单 [25] 
= = f T 100x (Se FAY e E Tr Bs i 
基于 最 小 平方 均值 的 可 塑性 指标 Phe > Plasticity Index, x ES 7 人 
H ne sie means (pp, 4 a IKa h H BF Dr AE) / BS ah 中 等 [2] 
se past s > means A = 
最 小 平方 均值 
a Me sional Phenotypic Plasticity Index, (AH (8 IE) /最 买 平均 值 简单 [27-29] 
ased on maximum and minimum means (PZ, ) 
p= = 三 | $ HiH a aN > ie ici x 
A J BS petites 性 指 EN Plasticity Index, (最 大 中 值 eh att) BH fe 简单 i 
ased on maximum and minimum medians ( PI,,,) 
FB Wee HE a 局 GURY Loreen ar ) 
和 最 小 平方 均值 的 最 大 和 最 小 值 的 可 塑 性 指标 (最 小 这 33 生 均 值 的 最 大 值 -最 小 值 )/ 最 . 
enotypic Plasticity Index, based on maximum and minimum 中 等 19 
least square means (PI) sy ) 大 值 
培 梯 度 一 冲 的 平均 信 - lt yy IE J 
相对 特征 范围 Relative Trait Range (RTR) o ii pt i AH Be — i 均 简单 30 
表 型 可 塑性 指标 Phenotypic Plasticity Index (PH) (最 大 平均 值 -最 小 平均 值 ) 最 大 生长 速率 中 等 ai 
下 的 平均 值 
i (EER * 表现 ))/(n*5D) 计 算 a 个 环 , 
表 型 惰性 Phenotypic Inertia (PIN) 境 的 每 个 (i) 环境 复杂 3 
同 环境 的 同一 基因 型 的 个 体 让 4 距离 
相对 距离 可 塑性 指标 Relative, Distances Plasticity Index ( RDPI) ot Pa sea A 中 等 19 
简化 的 相对 距离 可 塑性 指标 Simplified Relative Distances 不 同 环 境 的 同一 基因 型 的 平均 值 之 间 表 型 简单 P 
Plasticity Index ( RDPI, ) 距离 的 绝对 值 , 除 以 两 个 表 型 平均 值 的 和 A 
环境 标准 化 可 塑性 指标 Environmentally Standardized Plasticity ( 最 大 平均 值 -最 小 平均 值 )/ 最 大 值 和 最 小 简单 19 
Index ( ESPI) 值 所 在 的 环境 值 之 间 的 绝对 距离 ( * ) 
个 体 间 距离 的 环境 标准 化 可 塑性 指标 Environmentally 不 同 环境 的 同一 基因 型 的 个 体 间 表 型 距离 py ið 
Standardized Plasticity Index for individual distances ( ESPIjp ) 的 绝对 值 , 除 以 环境 值 之 间 的 绝对 距离 ( * ) A 
BRA Bees bri AL Sb Pr Te ba ASE REN AS TB] PS CREF 9 


1.3 研究 简 史 

表 型 可 塑性 研究 始 于 Woltereck 对 水 圣 头 部 高 度 响 应 于 营养 水 平 变 化 的 观测 i。 但 作为 一 个 严肃 的 科 
学 领域 , 表 型 可 塑性 研究 的 兴起 较 慢 ,至 少 部 分 由 于 19 世纪 30.40 年 代 强调 基因 型 与 表 型 之 间 关 系 的 种 群 遗 
传 学 理论 的 发 展 “”" 。 随 着 进化 综合 理论 的 提出 ,一 些 论述 表 型 可 塑性 的 重要 文章 发 表 于 进化 生物 学 领域 ， 
但 现代 表 型 可 塑性 研究 的 开拓 还 归功 于 1965 年 Bradshaw 的 综述 各。20 世纪 80 年 代 ,进化 的 量化 遗传 学 和 
最 优化 理论 的 发 展 导致 表 型 可 塑性 研究 的 爆发 ,大 多 基于 进化 学 观点 。 这 个 时 期 以 解决 研究 领域 中 各 种 问题 
的 积极 争论 为 特点 ,很 多 争论 涉及 可 塑性 本 身 是 否 是 自然 选择 的 目标 (以 及 类 似 “ 可 塑性 基因 ”是 否 有 意义 的 
Daye) 。 目 前 争论 仍 在 持续 ,但 新 想法 .新 技术 的 提出 和 旧 想 法 的 修改 ,为 表 型 可 塑性 研究 领域 增添 了 新 的 


http ://www.ecologica.cn 


8164 E 态 学 报 37 卷 


争论 。 进 化 -发 育 生物 学 的 兴起 ,使 人 们 对 表 型 变异 产生 的 过 程 (相对 于 关注 变异 的 大 致 结果 ) 更 感 兴趣 。 同 
时 , 表 型 可 塑性 背后 的 发 育 、 分 子 机 制 也 是 一 个 活跃 领域 ”i。 可 塑性 的 成 本 与 限制 , 表 型 整合 与 可 塑性 之 
间 的 关系 等 成 为 人 们 感 兴趣 的 问题 。 早 期 研究 主要 强调 可 塑性 的 进化 ,关于 可 塑性 在 进化 过 程 (种 群 特 化 、 
分 化 及 物种 形成 等 ) .生态 学 问题 (物种 人 侵 性 .多样 性 和 分 布 等 ) 中 重要 作用 的 研究 已 经 从 理论 假设 阶段 发 
展 到 实证 阶段 。 


2 研究 进展 


2.1 表 型 可 塑性 的 遗传 机 制 

表 型 可 塑性 被 认为 受 遗 传 控制 ,包括 基因 和 表 观 遗传 调控 机 制 "“ 。 基 因 水 平 的 调控 模式 主要 有 结构 基 
因 和 调控 基因 两 种 ”“”“ 。 其 中 ,结构 基因 是 构成 性 表达 的 ,表达 水 平 直 接受 环境 影响 ,不 同等 位 基因 对 环境 
的 敏感 性 也 有 很 大 变化 。 这 种 观点 认为 ,对 特征 值 的 直接 选择 作用 导致 特征 可 塑性 强烈 的 相关 响应 ,可 塑性 
是 很 多 结构 基因 的 环境 敏感 性 相 结合 的 结果 ,没有 特定 的 “可 塑性 基因 ””“ 。 相 对 照 骨 周 控 苦 因 模 式 的 支持 
者 认为 结构 基因 的 表达 是 由 调节 基因 介 导 的 ,例如 编码 控制 多 种 结构 基因 表达 水 平 的 转录 因子 的 基因 。 调 节 
基因 起 作用 的 机 制 是 ,来 自 外 部 环境 的 知觉 信息 被 有 机 体 转 换 成 内 部 可 感受 的 信和 号 釉 激 神经 内 分 泌 系 统 召 
集 不 同 的 转录 因子 ,激活 不 同 基因 :” ,产生 不 同 的 基因 产物 及 最 终 表 型 ,从 而 形成 碌 机 体 对 不 同 环境 信息 的 
响应 。 如 果 调节 基因 的 活性 在 环境 控制 下 ,它们 就 可 作为 可 塑性 基因 ,对 结构 基因 的 表达 进行 环境 依赖 性 的 
控制 ,可塑 响应 的 形式 就 可 独立 于 平均 值 而 进化 。 

可 塑性 受 表 观 遗传 学 机 制 调控 的 证 据 是 代 际 间 可 传递 的 本 塑性 铂 ,说 明 表 型 可 塑性 有 可 遗传 性 '”) 。 表 
观 遗 传 学 过 程 ,如 DNA 甲 基 化 ,可 以 通过 DNA 修饰 控制 基因 表 边 ，Bossdorf 等 把 表 观 遗传 学 研究 领域 的 实例 
包含 到 表 型 可 塑性 的 生态 学 研究 中 “1 。 例 如 ,去 甲 基 化 试剂 处 理 对 拟 南 芥 不 同 基因 型 开花 时 间 、 开 花 时 大 小 


和 植物 生物 量 对 营养 水 平 的 敏感 性 有 显著 影响 [5 。 
2.2” 表 型 可 塑性 的 发 育 过程 机 制 

除了 遗传 学 上 的 控制 ,可 塑性 还 是 有 机 体 发 育 过 程 自我 调节 的 结果 。 其 本 质 是 ,有 机 体 在 整个 生命 周期 
中 ,通过 发 育 过 程 与 环境 之 间 不 断 的 交互 作用 ,发 育 程序 的 改变 产生 的 生理 形态 等 方面 的 调整 和 变化 5 。 
无 论 从 短期 还 是 长 期 看 , 可塑 响应 都 是 六 个 动态 过 程 ,包括 环境 条 件 的 持续 影响 有 机 体内 对 环境 信号 的 感知 
和 整合 ,以 及 一 系列 内 在 的 传导 途径 的 作用 '”。 这 方面 研究 已 经 形成 一 个 新 的 交叉 学 科 领 域 一 一 生态 -进化 - 
发 育 生物 学 , 旨 在 理解 有 机 条 的 基因 组 与 环境 之 间 的 交互 作用 如 何 形成 发 育 中 的 个 体 ,以 及 这 种 对 环境 有 响 
应 性 的 发 育 过 程 如 何 影 响 生 态 学 过 程 和 进化 ' "i。 植 物 生态 -发 育 学 研究 的 目标 首先 是 精确 地 判断 植物 如 何 
感受 并 响应 于 真实 世界 中 的 环境 变化 '“”。 研 究 指 向 复合 的 .环境 信号 和 基因 调控 网 络 之 间 交 互 作用 的 本 
质 ,并 强调 将 现实 环境 变异 包含 到 发 育 过 程 研究 的 重要 性 。 这 个 领域 中 ,植物 激素 ,作为 通过 复杂 的 分 子 交互 
作用 产生 重要 生态 学 响应 的 协调 因子 ,引起 了 研究 者 们 新 的 兴趣 "3 TS 。 
2.3 、 表 型 可 塑性 的 适应 性 

FFP AB Ta] IPT AY DE OY .遗传 机 制 及 可 塑性 受 自 然 选 择 影响 的 方式 的 观点 不 同 , 人 们 对 适应 性 表 型 可 塑 
性 的 理解 受到 阻碍 !% 。 可 塑性 的 适应 性 依赖 于 具体 环境 、 物 种 和 特征 '” 。 假 设 一 种 可 塑 响应 在 一 种 环境 下 
是 适应 性 的 ,其 在 另 一 种 环境 下 可 能 是 非 适 应 性 的 '”] ;一 些 特 征 的 响应 是 适应 性 的 ,有 利于 适合 度 的 提高 , 另 
一 些 则 是 对 生理 过 程 或 资源 限制 的 消极 响应 。 即 便 是 单独 一 个 特征 ,其 对 同一 个 环境 因子 也 可 能 同时 
有 多 种 正 向 和 负 向 响应 趋势 ' 沾 。 自 然 条 件 下 , 表 型 可 塑性 不 仅 来 自 多 种 积极 和 消极 环境 因素 的 综合 影响 ,还 
是 有 机 体 通过 自身 的 调控 机 制 缓冲 .平衡 .抵抗 或 促进 环境 影响 的 整合 性 结果 !” 。 实 际 上 , 是 不 同情 况 下 可 
测 的 积极 响应 相对 于 消极 响应 的 程度 决定 了 特征 可 塑性 的 适应 性 。 因 此 ,可 塑性 的 适应 性 意义 有 高 度 可 变 
PECS ,常用 的 对 可 塑性 的 适应 性 的 评价 方法 (图 1) 与 可 塑性 成 本 评价 方法 的 混淆 使 问题 更 加 复杂 化 。 控 
制 实 验 条 件 下 的 研究 背景 由 于 不 包括 所 有 潜在 的 环境 选择 力 , 可 塑性 的 总 体 适应 性 意义 经 常 是 不 确定 的 '”]。 


http ://www.ecologica.cn 


Chinay nS EHBE 
ChinaXiv 合 作 期 刊 


24 期 EWR 等 :植物 表 型 可 塑性 研究 进 振 8165 


最 好 评价 自然 种 群 中 的 可 塑性 及 其 结果 '” ,并 探索 哪些 条 件 下 可 塑性 有 最 大 的 适应 性 价值 ,以 及 这 种 适应 性 
是 相对 于 特定 环境 或 阶段 还 是 适用 于 有 机 体 整 个 生命 周期 ”| 。 


环境 A 
图 
三 
应 
ca 
<a 
a) 
环境 B 
低 Low 高 High 低 Low 高 High 
表 型 值 Phenotypic value 可 塑性 Plasticity 


图 1 通过 (平均 ) 适合 度 与 表 型 特征 值 或 可 塑性 程度 ( 绝对 值 或 某 个 指标 ) 的 回归 分 析 检 测 适 应 性 可 塑 5] 


Fig.1 Testing adaptive plasticity by regressive analysis on (average ) fitness against mean values of a phenotypic trait, degree of its 


plasticity (absolute or an index) 


2.4 表 型 可 塑性 的 成 本 和 限制 

与 可 塑性 的 适应 性 相关 但 不 同 的 另 一 个 问题 是 ,可 塑性 的 成 本 和 限制 。 无 论 可 塑性 是 适应 性 的 ,还 是 非 
适应 性 的 (不 适应 性 的 和 中 性 的 ) ,都 可 能 涉及 产生 和 维持 的 成 本 和 限制 ”I 。 评 估 可 塑性 成 本 的 方法 是 将 
环境 中 的 适合 度 与 特征 值 及 可 塑性 进行 相关 分 析 ( 多 重 回 归 模 型 )””%%( 图 1) :一 个 环境 下 的 特征 值 和 环 
境 之 间 的 特征 值 差异 都 作为 预测 变量 ;控制 特征 平均 值 时 ,通过 适合 度 与 环境 之 间 特 征 值 差异 的 偏 回 归 系 数 
估计 可 塑性 成 本 '“l 。 当 系数 是 负 值 时 ,表示 有 成 本 产生 ; 系数 是 正 值 时 ,有 收益 产生 。 然 而 ,经 验 研究 发 现 ， 
可 塑性 的 成 本 和 限制 是 高 度 可 变 的 ,经 常 较 弱 :难以 被 检测 到 !“%“%] 。 因 为 可 塑性 ,包括 适应 性 可 塑 ,其 产生 往 
往 同时 带 来 收益 与 成 本 ,相关 研究 结果 是 跌 六 与 成 本 的 总 和 ;只 有 当成 本 大 于 收益 时 ,可 塑性 成 本 才能 
检测 到 。 而 分 离 可 塑性 的 限制 .成 本 和 收益 是 困难 的 ,可 能 由 于 各 种 因素 的 交互 作用 及 其 背景 依赖 性 "7 。 
2.5 表 型 可 塑性 的 进化 

表 型 可 塑性 有 遗传 基础 ,可 以 不 依赖 于 平均 值 而 进化 的 观点 已 得 到 普遍 认可 "…"'% | Baldwin 认为 自然 选 
择 可 以 作用 于 可 塑性 的 变 纶 方向 ,使 可 塑性 程度 增强 或 不 变 '%” Simpson 将 其 定义 为 “Baldwin 效应 ” 门 。 
然而 ,Waddington 认为 环境 诱导 的 适应 性 可 塑 程度 会 被 反复 出 现 的 环境 选择 降低 , 变 成 可 继承 的 表 型 ( 即 渠 
道 化 ) ,被 称 为 “遗传 同化 ”WW 。 哪 一 种 机 制 在 自然 界 中 更 普遍 还 不 清楚 。Bradshaw 提出 了 支持 可 塑性 的 条 
件 , 即 适应 性 可 塑 发 生 的 情况 ,包括 破坏 性 选择 ,方向 性 选择 和 稳定 性 选择 ,以 及 不 支持 可 塑性 的 条 件 '"。 尽 
管 有 大 量 关 于 可 塑性 进化 的 理论 假设 , 仍 缺 少 实验 数据 的 支持 。 大 多 数 研究 只 关注 两 个 环境 ,缺乏 环境 范围 
的 数据 ,例如 自然 种 群 普遍 经 历 的 环境 和 选择 压力 的 变化 。 
2.6” 表 型 可 塑性 的 进化 -生态 学 意义 

可 塑性 被 认为 可 能 是 潜在 的 ,推动 宏观 进化 的 重要 机 制 ”"。“ 可 塑性 先行 "假设 认为 ,起 初 , 当 外 界 环 
境 发 生变 化 时 ,有 机 体 可 以 通过 某 些 特征 的 可 塑 响应 使 表 型 在 新 的 环境 下 发 生 改 变 , 以免 由 于 难以 适应 环境 
变化 而 死亡 。 随 后 ,通过 表 型 与 环境 之 间 不 断 的 交互 作用 ,发 育 系统 的 可 塑性 产生 对 这 种 表 型 改变 的 适应 
(包括 表 型 适应 和 遗传 适应 ) 或 遗传 同化 !“ 9 。 因 为 普遍 缺乏 来 自 自然 种 群 的 综合 性 检验 , 这 个 假设 目前 还 
存在 争议 。 男 一 方面 , 正 兴 起 的 生态 -发 育 生物 学 领域 中 ,可 塑性 在 促进 多 样 化 与 物种 形成 中 的 重要 性 已 被 普 
遍 接受 :5 。 但 表 型 可 塑 可 能 阻碍 还 是 促进 作用 于 多 样 化 的 选择 仍 是 很 多 进化 生物 学 家 们 长 期 争论 的 问题 。 

关于 其 生态 学 意义 , 表 型 可 塑性 被 认为 对 一 些 人 侵 性 植物 的 建 植 与 散布 有 重要 贡献 ,支持 3 与 
不 支持 :3 的 研究 证 据 都 有 。Hendry 认为 可 塑性 有 时 候 有 助 于 在 新 环境 下 的 定植 和 对 生境 环境 变化 的 响 
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应 ,但 在 这 些 背景 中 可 塑 响应 不 总 是 必要 或 足够 的 9] 。 这 从 一 定 程度 上 反映 了 数据 的 欠缺 :关于 面 对 环 境 变 
化 时 可 塑性 对 种 群 动态 贡献 的 研究 很 少 。 还 需要 关于 可 塑性 与 物种 当前 ( 当代 或 多 代 ) 生境 适应 ,物种 交互 
作用 等 问题 之 间 关 系 的 广泛 研究 。 另 外 ,对 于 这 类 问题 以 及 全 球 变化 背景 下 的 可 塑 响应 "的 探讨 ,可 逆 
性 的 变化 可 能 比 可 塑性 程度 更 重要 1*。 


3 研究 展望 


虽然 可 塑性 被 认为 是 有 机 体 适 应 环境 的 主要 机 制 之 一 , 且 已 有 大 量 相关 研究 ,人 们 距 完全 理解 表 型 可 
塑性 的 原因 和 结果 仍 很 远 '“" 。 这 主要 有 几 个 方面 原因 :首先 ,人 们 对 可 塑性 量化 和 自然 选择 对 反应 规范 的 影 
响 等 方面 的 问题 还 缺少 共识 ,在 可 塑性 的 适应 性 和 进化 意义 的 问题 上 还 没有 清晰 .一致 的 结论 。 一 方 
面 ,尽管 很 多 定义 中 暗示 表 型 可 塑性 是 有 机 体 通过 生理 ,形态 等 方面 的 调整 应 对 环境 变化 的 能 力 ,其 量化 表达 
方式 仍 基于 特征 的 表 型 差异 。 然 而 , 表 型 变 与 不 变 背 后 ,都 既 可 能 是 一 种 自我 调节 能 力 的 不 足 或 失败 ,也 可 能 
是 相对 更 成 功 的 积极 啊 应 。 表 型 的 可 塑性 和 稳定 性 都 可 反映 这 种 能 力 的 高 低 , 两 个 过 程 的 概念 和 量化 方式 都 
需 重新 考虑 。 男 一 方面 ,可 塑性 必然 包含 环境 影响 和 个 体 响 应 两 个 方面 , 表 型 差异 不 显著 可 能 因为 个 体 响 应 
的 方向 与 环境 影响 的 方向 相反 ,相互 抵消 "”。 从 表 型 变异 中 区 分 环境 影响 和 有 人 机体 响应 两 个 组 分 ,是 有 效 衡 
量 有 机 体 响应 环境 能 力 的 前 提 。 这 种 区 分 也 同时 有 利于 可 塑性 的 适应 性 及 成 本 的 评 人 你。 此 外 ,无 论 可 塑 响应 
的 产生 ,还 是 其 成 本 和 限制 ,不 仅 依赖 于 具体 构件 和 特征 ,还 受制 于 特征 之 间 的 相关 性 , 即 表 型 整合 作用 。 衡 
量 一 个 物种 的 可 塑性 及 其 适应 性 ,要 从 整体 角度 综合 性 评价 多 种 特征 的 局 部 响应 及 整合 作用 。 

其 次 ,可 塑性 的 环境 背景 和 有 机 体 响应 的 复杂 性 。 自 然 环 搁 包 括 多 种 因素 的 共同 影响 和 同时 、 异 时 的 交 
互 作 用 ,室内 控制 实验 中 往往 只 观测 对 单一 环境 因子 的 本 塑 啊 应 , 且 与 植物 生境 的 真实 情况 有 很 大 差 
BU) 。 同 时 ,有 机 体 响应 于 环境 的 过 程 包括 多 方面 多 水 条 的 特征 调控 和 变化 及 其 交互 作用 , 且 有 特征 、 物 
种 依赖 性 "” 。 要 准确 判断 可 塑性 的 形式 ,研究 甚 生态 学 和 进化 学 意义 ,必须 更 好 地 把 握 表 型 表达 的 环境 背 
景 的 复杂 性 。 例 如 ,通过 更 真实 的 环境 背景 FE 的 野外 实验 和 /或 复杂 的 多 因子 实验 ””” ,研究 与 特征 响应 相 
联系 的 具体 环境 情况 ,包括 环境 变异 的 类 型 深 闻 广度 .时 间 安 排 \ 有 效 信号 和 可 靠 性 响应 的 速度 和 成 本 及 可 
逆转 性 等 '” 。 另 外 ,物种 对 当下 环境 的 可 塑 响应 离 不 开 其 生境 背景 及 早期 环境 经 历 的 影响 ,例如 引发 或 训 
练 . 胁 迫 记 忆 :“ 5 。 可 塑性 研究 不 仅 要 关注 诱导 可 塑性 当时 的 环境 背景 ,还 应 联系 物种 经 历 过 的 环境 事件 及 
生境 特点 中 。 

目前 , 表 型 可 塑性 研究 对 象 同时 向 更 微观 与 更 宏观 水 平 发 展 。 微 观 方向 上 ,结合 与 基因 型 表 观 基因 型 有 
关 的 知识 很 重要 ,很 多 细节 有 得 阐述 '” ;细胞 可 塑性 研究 也 开始 出 现 '”] 。 还 需 更 多 研究 提供 在 分 子 和 细胞 水 
平 上 与 可 塑 响应 产生 相关 的 信号 感受 .传导 途径 和 机 制 上 的 解释 ,以 及 对 个 体内 和 代 际 之 间 各 种 表 型 特征 如 
何 准确 表达 的 理解 ”宏观 上 ,可 塑性 研究 正 朝 向 与 更 大 尺度 上 的 生态 -进化 学 过 程 和 现象 相 联系 的 方向 发 
展 。 全 球 气 候 变 化 与 种 物 可 塑性 的 关系 受到 越 来 越 多 关注 ”"…”"] 。 男 外 ,很 多 可 塑性 研究 局 限于 个 别 物 种 , 忽 
咯 了 物 币 之 间 复 杂 的 交互 作用 网 络 。 需 要 将 可 塑性 概念 整合 到 多 营养 级 关系 ,如 食物 网 或 生态 群落 中 。 
鉴于 种 群 内 潜在 的 大 量 物种 交互 作用 和 有 可 塑性 表现 的 个 体 特征 ,这 可 能 很 有 挑战 性 。 
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